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РЕЗЮМЕ 


Исследованы 20 географических выборок крошечной бурозубки Ѕоғех тіпиѓіѕѕітиѕ из российской части 
ареала вида с применением методов геометрической морфометрии и линейных промеров черепа и нижней 
челюсти. Изучение показало наличие достоверных различий между молодыми (сеголетки) и старыми (пе- 
резимовавшие) животными, а также отсутствие различий между молодыми самцами и самками. В работе 
предложен способ объединения выборок с малым числом особей и алгоритмы проверки адекватности та- 
кого объединения. Выявлены две географические группы крошечной бурозубки по форме нижней челю- 
сти – «Западная» и «Восточная», которые объединяют выборки из европейской (5. т. питий5зйтиз) и, соот- 
ветственно, из восточной (5. т. рағађепѕіѕ, 5. т. апотіѕ, 5. т. саиав, 5. т. вспизсротит, 5. т. иѕѕитепѕіѕ) 
частей ареала. Согласованность наших результатов с филогеографическими позволяет выделить два под- 
хода к определению количества внутривидовых единиц — «филогеографический» и «экологический». На 
основе «экологического» подхода для российской части ареала предлагается рассматривать 7 подвидов: $. т. 
ттийзятиз, 5. т. Бағађепѕіѕ, 5. т. ѕіговапооі, 5. т. саийаїа, 5. т. зсрийёзсйотит, 5. т. иззитеп515, 5. т. зсйетзЕИ. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Крошечная бурозубка Ѕоғех тіпиѓіѕѕітиѕ 71т- 
тегтапп, 1780 широко распространена в север- 
ной части Палеарктики. Ареал вида охватывает 
в основном территорию России, где встречается 
в пределах лесной, лесостепной и лесотундровой 
зон, от Карелии и Новгородской области на за- 
паде, до Чукотского п-ова, Камчатки, Сахалина и 
Южного Приморья на востоке. К югу до среднего 
течения рек Волги и Урала. Также крошечная 
бурозубка отмечена в Норвегии, Швеции, Фин- 
ляндии, Эстонии в западной части ареала. На 
востоке, за пределами России, обитает в Японии 
(о. Хоккайдо), Монголии, Китае и на Корейском 
полуострове (Ниёќегег 2005; ОҺаасһі её а]. 2012; 
Банникова и Лебедев 2012). 

Видовой особенностью крошечной бурозубки 
является повсеместная низкая численность и вы- 
сокая внутривидовая неоднородность, природа 
которой не выяснена (Строганов 1957; Попов 
1960; Громов и др. 1963; Реймерс и Воронов 1963; 
Докучаев 1990; Большаков и др. 1996; Нестеренко 
1999). Это долгое время определяло неустойчи- 
вость внутривидовой системы (Огнев 1928; Стро- 
ганов 1957; Юдин 1989). Некоторым географиче- 
ским формам даже придавался видовой статус (5. 
іѕсһетѕкіі Орпеу, 1913; 5. иѕѕиғепѕіѕ Овпеу, 1921), 
что впоследствии не было подтверждено (Строга- 
нов 1957). В настоящий момент для территории 
России выделяют до 9 подвидов (Юдин 1989), 
из которых достаточно устойчивыми внешними 
признаками характеризуются 7: 5. т. тіпиїіѕ5ітиѕ 
7ітатегтапп, 1780, 5. т. Багабепя5 Ѕіговапоу, 
1956, 5. т. ѕіғовапооі Упат, 1964, 5. т. саийаѓа 
Үпаір, 1964, 5. т. іѕсћикіѕсһоғит Эгорапоу, 1949, 
5. т. иззипепя5 Овпеү, 1921, 5. т. іѕсһетѕкіі Орпеү, 


1913. Обитание подвидов в различных биомах и 
определяет, по-видимому, их окрасочные и габи- 
туальные различия. В частности, 5. т. рағађепѕіѕ 
и 5. т. Ятовапой предпочитают лесостепные и 
степные местообитания в противоположность 
типично таежным и горно-таежным формам - 5. 
т. ттийзятиз, ©. т. иззитепз5, или северной фор- 
ме – 5. т. іѕсћикіѕсһоғит, обитающей в тундровых 
и лесотундровых биотопах (Юдин 1989; Докучаев 
1990). Исследования морфологической изменчи- 
вости выборок крошечной бурозубки из Западной 
Сибири, Прибайкалья и Забайкалья показали 
(Ильяшенко и Онищенко 2003), что подвидовые 
признаки перекрываются и не позволяют в ряде 
случаев очертить область распространения той 
или иной формы. Эти же авторы, проанализиро- 
вав широкий спектр признаков, показали наличие 
в Западной Сибири двух групп: длинно- и корот- 
кохвостой, каждая из которых имеет краниоме- 
трические особенности, приурочена к некоторому 
набору биотопов и включает определенные ком- 
бинации известных подвидов. 

Исходя из этого, необходимо уточнить внутри- 
видовую структуру вида в пределах большей части 
ареала, определить количество валидных подви- 
дов и связи между ними с привлечением методов 
многомерной статистики и геометрической мор- 
фометрии (ГМ) формы черепа и нижней челюсти. 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Был изучен 131 череп из коллекции Зоологи- 
ческого музея МГУ (ЗММУ, Москва), которые 
принадлежат 20 географическим выборкам из 
разных частей ареала вида в пределах России и 
прилегающих территорий Казахстана и Монго- 
лии (Рис. 1) (см. Приложение 1). 
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Рис. 1. Карта местоположений выборок, использованных в исследовании. Данные по каждой выборке см. в Приложении 1. 
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Объединение выборок с малым числом осо- 
бей и оценка однородности. Ввиду повсеместной 
малочисленности вида некоторые выборки состо- 
яли из 1—2 экз. Для их использования в анализе 
они были скомбинированы на основании гео- 
графического положения: СотЬі – 01 Великие 
Луки+02_ Карелия (п = 4); СотЬ2 – 05 Костро- 
ма+06 Мордовия (п = 7); СотЬЗ – 10 Казах- 
стан+11 Монголия (п = 12); СотЬ4 – 14 Зея+15 
Якутия (п = 2); СотЬ5 – 16 Уда+17 Пивань (п = 
3) (см. Приложение 1). 

Для проверки объективности такого комбини- 
рования выборки, содержащие более 4 экземпля- 
ров (СотЬ2, СотЬЗ), были протестированы на 
соответствие модели нормального распределения 
методом Шапиро-Уилка (\\) по размеру центрои- 
да (Сепігоій З1те, СЅ). Однородность оставшихся 
комбинированных выборок с малым числом 
особей была визуально оценена по результатам 
канонического вариационного анализа, в котором 
эти выборки анализировались как отдельные эк- 
земпляры. По относительному положению экзем- 
пляров и определялась однородность. 

Остальные самостоятельные географические 
выборки тестировали методом Шапиро-Уилка. 
Кроме того, при однофакторном дисперсионном 
анализе С и переменных формы (К№) также 
была оценена гомогенность внутригрупповой 
дисперсии каждой выборки методом Левине 
(Наттег еѓ а|. 2001). 


Оценка влияния возрастной изменчивости. 
Учитывая степень стертости зубов и принимая 
во внимание данные по времени (месяцу) отлова, 
каждая особь была определена по относительно- 
му возрасту. Выделены две условные возрастные 
группы: «сеголетки» (весенней, летней или ран- 
неосенней генерации, с нестертыми или слабо- 
стертыми зубами); «перезимовавшие» (взрослые, 
перезимовавшие животные, со стертыми зубами). 
Для оценки влияния возрастных изменений на 
результаты анализа исследованы две выбор- 
ки — 03 Тверь и 07 Пермь (см. Приложение 2), 
с использованием непараметрического теста 
Краскела-Уоллиса (по С$) и многофакторного 
дисперсионного анализа (по переменным формы 
черепа и нижней челюсти). 

Половой диморфизм. Пол животных опре- 
делен только для части изученных коллекций. В 
связи с этим необходимо было оценить влияние 
различий между полами на результаты межпопу- 
ляционных сравнений. Для этой цели были изуче- 
ны две выборки – 09 Красноярск и 19 Приморье. 
Данные выборки содержали более 4 экз. одного 
пола (см. Приложение 3). Был применен одно- 
факторный (по С$) и многофакторный диспер- 
сионный анализ (по переменным формы черепа и 
нижней челюсти). 

Переменные. В качестве переменных исполь- 
зовали центроидный размер (С$), прокрустовы 
координаты (РгС), прокрустовы дистанции (Ргр) 
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и переменные формы (КеЈабіуе Магрѕ, ВМ). Каж- 
дую переменную рассчитывали стандартными 
методами (Воокзет 1991; Павлинов и Микешина 
2002; Павлинов 2004; 7е]аіёсһћ её а|. 2004) с ис- 
пользованием программы МогрБо] (КПпрепЬегя 
2011). Выравнивание объектов относительно ус- 
редненной (консенсусной) конфигурации выпол- 
няли прокрустовым анализом (Сепега| Ргосгиѕёеѕ 
Апа[уз1з, СРА). В результате для каждого объекта 
были получены стандартизованные размеры, т.е. 
С$, которые представляют собой дистанции (0?) 
между каждой меткой (Тап4тагк, ГМ) объекта и 
соответствующей меткой усредненной конфигура- 
ции, являющейся «средним» значением выборки 
(Во Ёапа З|се 1990; Павлинов и Микешина 2002; 
КНизепреге 2011). Кроме того, после процедуры 
прокрустова анализа для работы могут быть ис- 
пользованы РтС, которые являются декартовыми 
координатами, причем каждый объект выровнен 
относительно усредненной конфигурации, что 
позволяет сравнивать объекты по относительно- 
му положению меток. Евклидовы дистанции РгС 
являются прокрустовыми дистанциями между 
объектами. Последующий анализ РгС дает воз- 
можность получить через ряд преобразований «от- 
носительные деформации» (В\/). КҰУ являются 
«главными компонентами» формы объектов, т.е. 
все различия между объектами по относительно- 
му положению каждой метки распределяются по 
определенному количеству осей, обозначающих 
направление изменчивости. Каждая ось ВМ! вклю- 
чает в себя набор совокупных изменений меток, 
характеризующих, например, различия между 
двумя географическими выборками. Определение 
«содержания» каждой ВМ проводится визуально 
в программах &рзВе[\ и МогрћоЈ. 

Выбор линейных промеров основывался на ре- 
зультатах анализа формы нижней челюсти. Были 
использованы 4 промера: высота тела нижнече- 
люстной кости (Г.М7-15), высота восходящей 
ветви (1М9-14), расстояние от вершины сочле- 
новного отростка до вершины венечного отростка 
(ТГМ9-11) и расстояние от задней кромки двувер- 
шинного предкоренного зуба нижней челюсти до 
вершины венечного отростка (1М4-9) (Рис. 2). 
Два последних промера использовали для расчета 
индекса наклона восходящей ветви (1М9-11/ 
ГМ4-9). 

Техника подготовки изображений, описание 
формы и промеры. Весь анализ проводился на 


оцифрованных изображениях вентральной сто- 
роны черепа и латеральной стороны нижней че- 
люсти. Материал оцифровывался на планшетном 
сканере Ерзоп Ре{есйоп У300 с разрешением 2400 
арі. Форма каждого объекта была описана двумер- 
ными декартовыми координатами с использова- 
нием 16 меток для черепа и 14 меток для нижней 
челюсти (Рис. 2). Для исключения влияния 
ошибки расстановки меток на объектах процедуру 
описания формы проводили 3 раза с перерывом 
между повторами в 2-3 дня. Анализ выполняли по 
среднему значению трех повторов. Для расстанов- 
ки меток использовали программу рѕріє (у. 1.40, 
Ј. ВоВ. Линейные промеры снимали по меткам 
(Рис. 2) в программе [МРб (Зее 2001). 
Статистическая обработка. Пакет РАЗТ 
(Наттег её а]. 2001) применяли для проведения 
однофакторного и многофакторного дисперси- 
онного анализа, непараметрического теста Кра- 
скела-Уоллиса, теста соответствия модели нор- 
мального распределения (тест Шапиро-Уилка), 
кластерного анализа (ОРСМА), канонического 
вариационного анализа. При использовании кла- 
стерного анализа соответствие между матрицей 
Ргр и дендрограммой определяли по коэффици- 
енту кофенетической корреляции (ВагуѕћпіКоу 
апа РиғасһепКо 2009). Парный тест Тьюки полу- 
чен при анализе С в однофакторном дисперси- 
онном анализе. Парный тест Хотеллинга – при 
многофакторном анализе КМУ. Дискриминантный 
анализ с перестановочным тестом проводили в 
программе МогрћоЈ (КНазепБегя 2011). 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


Возрастная изменчивость. Непараметричес- 
кий тест Краскела-Уоллиса по СЅ выявил зна- 
чимые различия по размеру между двумя возраст- 
ными группами для выборки 03 Тверь (Н, „= 5.0, 
р = 0.025; Нь. = 8.265, р = 0.004) и отсутствие 
различий для 07 Пермь (Н, „= 0.004, р = 0.949; 
Н аъ“ 0:918, р = 0.337). Взрослые животные 
крошечной бурозубки несколько крупнее молодых 
(Юдин 1989). В связи с этим отсутствие значимых 
различий между возрастами выборки 07 Пермь 
можно объяснить малочисленностью выборки. 

Многофакторный дисперсионный анализ КУУ 
показал значимые различия между возрастны- 
ми группами по черепу для выборки 07 Пермь 
(АУЛІКѕ = 0.095, Е= 15.88, р = 0.005) и по нижней 
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Рис. 2. Метки, используемые в исследовании: метки на вентральной стороне черепа (А); метки на латеральной стороне нижней 


челюсти (В); линейные промеры нижней челюсти (С). 


Е. 2. Сеотейчс 1ап4тагк$ изе4 іп 1$ збаду: 1апатагк$ оЁ ће ка ір уепёга] у1е\ (А); Іапатагкѕ оЁ {Ве пап ПЫе ір Јаќега! уіеу (В); 


Ноеаг теаѕигетепіѕ оЁ ће тай Ы (С). 


челюсти для 03_Тверь (Л\К$ = 0.286, Е= 6.639, 
р = 0.014). 

В соответствии с этими результатами в даль- 
нейшем анализе были использованы только мо- 
лодые животные возрастной группы «сеголетки». 

Половой диморфизм. В нашей работе мы 
использовали две выборки — 09 Красноярск и 
19 Приморье – для выявления различий между 
самцами и самками в группе молодых животных. 
Определение различий в группе «перезимовав- 
шие» не проводили в связи с отсутствием взрос- 
лых землероек, определенных по полу. 

Результаты сравнения полов по размеру (С5) 
выявили отсутствие значимых различий для обеих 
выборок: 09_ Красноярск (Е, = 1.967, р = 0.198; 
Е = 1.497, р = 0.255), 19 Приморье (Е, = 


шапііЫе 


0.864, р = 0.379; Е. = 0.193, р = 0.671). Также 
отсутствовали значимые различия и по форме 
(КҰУ): 09 Красноярск (АМІКѕ, = 0.828, Е = 
0.413, р = 0.794; АМК, = 0.634, Е = 1.154, р = 
0.398), 19 Приморье (А\№МІКѕ, | = 0.457, Е = 1.185, 
р= 0.414; МИ = 0.241, Е = 3.140, р = 0.076). 

Однородность выборок. В связи с тем, что вы- 
борки крошечной бурозубки могли быть неодно- 
родны по составу, т.е. содержать животных, от- 
ловленных в разные годы, в нескольких смежных 
биотопах или локалитетах, мы протестировали 
каждую выборку на соответствие распределения 
значений С$ модели нормального распределения. 
В случае неоднородности выборки варьирова- 
ние значений не будет соответствовать модели 
нормального распределения, и такая выборка 
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должна быть разделена в соответствии с составом 
на субвыборки. Тест Шапиро-Уилка выявил для 
всех выборок, содержащих более 4 экз., нормаль- 
ное распределение по черепу и нижней челюсти 
ОА; = 0.852=0.970, р > 0.05; №, 0:651 
0.985, р > 0.05): 03 Тверь, 04 Москва, 07_Пермь, 
08 Кемерово, 09 Красноярск, 18 Камчатка, 19 
Приморье, 20_ Сахалин, включая СотЬ2 и СотЬЗ. 

Тест Левине по размеру (С5) и форме (ВУ), 
проведенный для всех выборок, показал их одно- 
родность (значимость теста р > 0.05). Таким об- 
разом, дальнейший анализ проводился по 15 вы- 
боркам. 

Различия по размеру. Однофакторный дис- 
персионный анализ показал значимые различия 
между выборками по размеру черепа (Е = 10.17, 
р < 0.001) и нижней челюсти (Е = 5.52, р < 0.001). 
Результаты парного теста Тьюки (Табл. 1) выяви- 
ли две размерные группы крошечной бурозубки 
(Рис. 3): «крупные бурозубки», включающие 
выборки из западной части ареала (Сош 1, 
03 Тверь, 04 Москва, СотЬ2, 07 Пермь), три си- 
бирские (08 Кемерово, 09 Красноярск, 13 Бар- 
гузин), выборку с Горного Алтая и из Приморья; 
«мелкие бурозубки» — выборки из Восточной 
Сибири (СотЬ4, СотЬ5), с Камчатки и Сахалина. 
Наибольший размах показала комбинированная 
выборка из Казахстана и Монголии (СотЬ3). Не- 
смотря на значительное варьирование размеров, 
она оказалась однородна, экземпляр из Казахста- 
на (89244) занял крайнее положение как наиболее 
крупный. 

Различия по форме. Многофакторный диспер- 
сионный анализ КҰУ определил значимые разли- 
чия между выборками по форме черепа (АҰІКѕ = 
0.086, Е = 4.600, р < 0.001) и нижней челюсти 
(АМК = 0.066, Е = 5.585, р < 0.001). Парный тест 
Хотеллинга показал достоверные различия между 
большинством выборок (Табл. 2), исключая вы- 
борки с малым числом особей (12 Горный Алтай, 
13 Баргузин, СотЬ4, СотЬ5). Однако все выбор- 
ки, включая и последние, были проанализированы 
каноническим вариационным анализом (Рис. 4). 

Канонический вариационный анализ разделил 
исследуемый материал таким образом, что вдоль 
первой канонической оси (69.34% и 78.05%, со- 
ответственно для черепа и челюсти) хорошо от- 
деляется по форме черепа и челюсти приморская 
выборка; это подтверждается и парным тестом 
Хотеллинга. Другая часть первой канонической 


оси занята в основном выборками западного 
участка ареала, которые группируются более чет- 
ко и дифференцировано от остальных по форме 
челюсти (СотђЬ1, СотЬ2, 03 Тверь, 04 Москва). 
Остальные выборки вдоль первой оси занима- 
ют промежуточное положение, но материал из 
восточной части ареала группируется ближе к 
приморской по форме нижней челюсти. Вдоль 
второй канонической оси (13.5% и 7.53%) обна- 
руживаются несоответствия между результатами 
по форме черепа и челюсти. По черепу более от- 
личается сахалинская выборка, по форме нижней 
челюсти – пермская. 

Выборки с малым числом особей были вклю- 
чены в канонический анализ в виде отдельных 
экземпляров, что позволило оценить их относи- 
тельное положение. Баргузинские экземпляры 
(85349, 85350, 85615) относительно плотно 
сгруппировались по форме нижней челюсти, за- 
няв положение рядом с приморской выборкой. 
Два горноалтайских образца (73655, 74067) в 
обоих случаях расположились рядом, но заняли 
неодинаковое положение относительно других 
выборок. Экземпляры 91638 (14 Зея) и 183438 
(15 Якутия), объединенные в составе СотЬ4, 
легли близко друг к другу по форме нижней че- 
люсти. По черепу якутский экземпляр оказался 
значительно отличающимся от остальных вы- 
борок и зейского экземпляра. Относительное 
положение образцов СотЬэ (16 Уда – 177605, 
177606; 17 Пивань – 131742) неопределенно, так 
как разнится по черепу и челюсти, но в обоих слу- 
чаях экз. 177606 несколько удален вдоль второй 
канонической оси от остальных выборок. 

Для выяснения различий по форме между 
крайними выборками в плоскости первых двух 
канонических осей мы построили трансформа- 
ционные ряды, которые позволяют определить 
направления изменения формы черепа и нижней 
челюсти (Рис. 5). Более узкий и вытянутый в моз- 
говой части череп имеют землеройки из восточ- 
ной части ареала, что отражено в варьировании 
формы вдоль первой оси. Сахалинская выборка 
имеет более узкий череп с укороченным мозговым 
отделом в противоположность другим выборкам 
(09 Красноярск, СотЬ4), лежащим дифференци- 
рованно вдоль второй канонической оси. 

По форме нижней челюсти землеройки с вос- 
тока ареала имеют более грацильное тело нижней 
челюсти и более низкий венечный отросток в 
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Рис. 3. Различия выборок 5. тіпиѓіѕѕітиѕ по размерной компоненте С$ черепа (А) и нижней челюсти (В). 


Еіғ. 3. Вох роѓ ѕћоҳіпе діЌегепсеѕ ір ће С$ Юг Ки (А) ара тарііЫе (В) атор 5. тіпиѓіѕѕітиѕ ѕатрі1еѕ. 
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Таблица 2. Парный тест Хотеллинга (значимые показатели) 15 выборок по черепу (нижняя диагональ) и нижней челюсти (верх- 


няя диагональ) (* —р < 0.05, ** —р < 0.01, *** – р < 0.001). 


ТаЫе 2. НобеШт2’; раіг-уіѕе сотрагіѕорѕ (р-уачез) фог зКи| (Іоуег Ч аропа|) апа тап Ые (иррег Чагопа|) Юг 15 ѕатрІеѕ (* – р < 0.05, 


** -р< 0.01, *** –р < 0.001). 








1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 
1 - * 1.5. "9 1.5. 1.5. +.ж Ы Еа] 1.5. Еа] 1.5. ыы Бы * 
2 * т * * жж Жжжж Жжжж ЖЖЖ * жж 1.5. ж Жжжж Жжжж Жжжж 
3 1.5. жж = жж жж Жжжж Жжжж Жжжж ж жж 1.5. ж Жжжж Жжжж Жжжж 
4 1.5. жж 1.5. —_ 1.5. жж Жжжж ЖЖЖ 1.5. * * 1.5. Жжжж Жжжж Жжжж 
5 * ы п.5 Е - П.5 Б * 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. и ее П.5. 
6 Е ыы 1.5. 1.5. 1.5. – П.5. П.5. П.5. П.5. Ы П.5. П.5. Ы П.5. 
7 ы *** Бы ы П.5. * - П.5. П.5. е П.5. П.5. вы ыы П.5. 
8 И т П.5. 25 П.5. П.5. 5 - 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. е П.5. 
9 Еа * 1.5. * 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. – Еа Еа] Еа] 1.5. 1.5. 1.5. 
10 — Еай 1.5 1.5 Ы 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. Еа] – Еа] Еа] 1.5. 1.5. 1.5. 
11  Еай * * * Ы 1.5. 1.5. " Еа] Еа – Еа] ь ** 1.5. 
12 Ы ех * ы П.5 1.5 П.5 ы Еа] ЕаЙ Еа] – 1.5. * 1.5. 
13 ыы а Б Ба Ы ы Е ** 1.5. 1.5. 1.5. 1.5. – я 1.5. 
14 Жжжж ЖЖЖ Жжжж ЖЖЖ Жжжж Жжжж Жжжж Жжжж жж * Жжжж жж Жжжж МЕ Жжжж 
15 Жжжж жж Жжжж жж 1.5. жж жж 1.5. 1.5. 1.5. ж жж жж аң 





Примечание. Номера выборок см. в Табл. 1. “Еа” – выборки с малым числом особей вне теста, <п.5.» — «не достоверно». 


№ ие. Ѕее ТаЫе 1 {ог ће питђегѕ оЁѕагтріеѕ. «Еаії» — ѕта]ї затр!ез іһоиё Носеіпӯ'ѕ сотрагіѕопѕ, «п.5.» — «пої ѕівпійсапё». 


отличие от западных (04 Москва, СотЬ1) вдоль 
первой оси. Вдоль второй оси по форме челюсти 
проявились различия по относительному положе- 
нию вершины венечного отростка. 

Для выяснения отношений между выборками 
по форме черепа и нижней челюсти был проведен 
кластерный анализ (ОРСМА) на основании Ргр 
(Рис. 6). Значения коэффициента кофенети- 
ческой корреляции для матрицы дистанций по 
черепу (т = 0.78) и челюсти (т = 0.80) были удов- 
летворительны. Дендрограмма по форме нижней 
челюсти показывает большее соответствие геогра- 
фическому положению выборок, чем форма чере- 
па. По нижней челюсти выделяются два кластера, 
вмещающие выборки из западной («Западная» 
группа) и восточной (< Восточная» группа) частей 
ареала. Два экземпляра [СотЬ4 – 91638 (14 Зея) 
и 183438 (15 Якутия)] обособились на обоих ден- 
дрограммах. 

Для проверки устойчивости отношений между 
«Западной» и «Восточной» группами мы провели 
кластерный анализ по РгО между экземплярами 
без подразделения на выборки. Использовали 
только форму нижней челюсти. Результаты 
кластерного анализа также выявили две геогра- 
фические группы. Ошибка классификации для 


«Западной» группы составила 5%, для «Восточ- 
ной» – 14% (Рис. 7). 

Дискриминантный анализ. Соответственно ре- 
зультатам кластерного анализа был проведен по- 
иск признаков, дискриминирующих выявленные 
группы. Дискриминантный анализ «Западной» 
и «Восточной» групп по форме нижней челюсти 
(РгС) выявил между ними значимые различия 
(р < 0.001). Процент корректной классификации 
составил 85.71% для «Западной» и 91.11% — для 
«Восточной» групп. 

В соответствии с результатами дискрими- 
нантного анализа и выявленными различиями 
мы использовали линейные промеры для поиска 
возможного упрощения процедуры диагностики 
той или иной формы в коллекционных или пале- 
онтологических материалах по нижней челюсти. 
Повторная дискриминация двух групп с исполь- 
зованием линейных промеров (1М9-14 и [.М7- 
15) и одного индекса наклона восходящей ветви 
(М9-11/1.М4-9) также обнаружила значимые 
различия (р < 0.001) и процент корректной клас- 
сификации - 88.57% и 93.33% соответственно. 

Варьирование высоты тела нижнечелюстной 
кости (1.М7-15) составило 0.73—0.93 мм для «За- 
падной» и 0.56-0.85 мм – для «Восточной» групп. 
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Рис. 4. Фрагмент пространства канонических вариационных осей (СҮ1, СУ2) формы черепа (А) и нижней челюсти (В), кото- 
рый показывает центроиды выборок с доверительными интервалами (стандартное отклонение). Для выборок с малым числом 
особей показаны экземпляры: №№ 85349, 85350, 85615 (13 Баргузин); №№ 73655, 74067 (12 Горный Алтай); №№ 91638, 183438 
(СотЬ4); №№ 131742, 177605, 177606 (СотЬ5). 

Еі. 4. Ѕсаѓќегріої оЁ сапопіса! уагіаѓеѕ (СУ1, СУ2) оѓ ће зки| (А) ара тапаіЫе (В), жһісЬ ѕһоуѕ теапз оЁ затр[ез ув сопй4аепсе 
іпѓегуа1ѕ (ѕќапдага Чеуайоп). Ѕресітепѕ аге зво\п Юг ѕта]] ѕатріеѕ: поз. 85349, 85350, 85615 (13 Вагріліп); поз. 73655, 74067 
(12 Согпуі А№а!); поз. 91638, 183438 (Соты); поз. 131742, 177605, 177606 (СошЪ5). 
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Рис. 5. Варьирование формы черепа (А) и нижней челюсти (В) вдоль первых двух канонических переменных. Серым закрашено 


варьирование формы между выборками. 
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Высота восходящей ветви (1М9—14) варьирова- 
ла: 2.70—3.09 мм и 2.32-3.81 мм соответственно. 
Индекс наклона восходящей ветви для «Запад- 
ной» группы - 0.48—0.61, что показывает для этой 
группы больший наклон восходящей ветви впе- 
ред. Для «Восточной» группы индекс варьирует 
0.45—0.56 и соответственно демонстрирует более 
тупой угол между телом кости и ветвью. Тест 


Стьюдента выявил достоверные отличия между 
группами по каждому промеру (Табл. 3). 
Опираясь на результаты проведенных сравне- 
ний, мы составили дискриминантную функцию, 
которая может быть использована на практике: 
7 =-76.312 - 15.502(А) + 17.935(В) + 38.124(С), 
где А – высота восходящей ветви, В – высота 
тела нижнечелюстной кости, С – индекс наклона 
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Рис. 6. Результаты 
кластерного анализа 
(ОРСМА) по форме 
черепа (А) и ниж- 
ней челюсти (В) на 
основе матрицы про- 
крустовых дистанций 
(средневыборочные 
значения). 
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Таблица 3. Линейные характеристики нижней челюсти (Меапз+15Е, лимиты) и результаты {-теста Стьюдента двух географиче- 


ских групп 50тех питий55йтиз. 


ТаЫе 3. Меапѕ+1 Е, гапреѕ (іп рагепіћеѕеѕ) апа геза $ оѓ /-еѕі оё Ппеаг сһагасіетѕ іп буо сеовгарһіса] эгоирз оЁ Ѕотех тіпиїіѕѕітиз. 





Промеры 


«Западная» группа (п = 35) 


«Восточная» группа (п = 90) 





(Меаѕигетепіѕ) (“Меѕѓегп” ргоир (п = 35)) (“Еаѕѓегп” эточр (п = 90)) е Бен 
Высота восходящей ветви Е 
(пав Биг ғапиз Һеірћ) 2.87+0.02 (2.52-3.09) 2.55+0.01 (2.32-2.83) &= 15.79 р < 0.001 
Высота тела нижнечелюстной кости — 
(пав иг Боду Һеівће) 0.84=0.009 (0.69-0.93) 0.71=0.006 (0.56-0.85) += 16.10 р< 0.001 
ИНДЕКС павлона посхолашей вети 0.55+0.005 (0.48-0.61) 0.50+0.002 (0.46-—0.58) #=10.97 р< 0.001 


(іпсііпайор іпдех оЁ гатиѕ) 





восходящей ветви. Критические величины, от- 
носительно которых идет отнесение особи к той 
или иной группе, равны +4.985 для «Западной» и 
—4.985 для «Восточной» групп. Общая точность 
классификации составляет 92%. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Полученные в ходе изучения данные по 
морфометрической изменчивости крошечной 
бурозубки выявили ряд особенностей вида. В 
первую очередь нужно отметить результаты ис- 
следования возрастной изменчивости и полового 
диморфизма. Анализ двух выборок, в которых 
присутствовали оба возрастных класса (см. При- 
ложение 2), показал достоверное отличие между 
молодыми и взрослыми животными по размерам 
(С) и по форме черепа и нижней челюсти. Отли- 
чия в размерах были показаны и для других видов 
бурозубок (Строганов 1957; Юдин 1964, 1989). 
Различия по форме черепа и нижней челюсти, 
установленные нами для крошечной бурозубки, 
должны учитываться при исследовании измен- 
чивости, в том числе и при изучении ископаемого 
материала, хотя некоторые исследователи ис- 
пользуют для анализа только молодых животных 
(РоПу 2003, 2007; Міѕћќа 2007). 

Вполне ожидаемым оказалось отсутствие раз- 
личий по размерам и форме между самцами и сам- 
ками первой возрастной группы (сеголетки). В 
литературе существуют два мнения относительно 
полового диморфизма у бурозубок. Полли (Роу 
2007) считает, что различиями между самцами 
и самками (5отех ағапеиѕ Г.) можно пренебречь. 
Специальных исследований этого вопроса автор 


не проводил. С другой стороны, Уайт и Сиэл 
(“һе апа Ѕеагіе 2009) исследовали «механи- 
ческий потенциал» самцов и самок 5. ағапеиѕ 
островных и континентальных популяций. Они 
выявили различия между полами по нижней 
челюсти. В качестве объяснения этого они приво- 
дят в том числе особенности полового поведения. 
Наши результаты совпали с предположением 
Полли об отсутствии диморфизма, что значитель- 
но облегчает работу, так как даже на музейном 
материале не всегда указан пол животного. 
Географическая изменчивость являлась 
одним из основных предметов нашей работы 
и была проанализирована по двум основным 
пунктам – размеру (С5) и форме. Размерная ком- 
понента (Рис. 3) показала слабое соответствие 
результатам сравнений Юдина (1964, 1989). Если 
распределить наши выборки по подвидам, то 
СотЬ1, 03 Тверь, 04 Москва, СотЬ2, 07 Пермь, 
09 Красноярск должны быть отнесены к подвиду 
5. т. тіпийѕѕітиѕ; 08 Кемерово - 5. т. рағађепѕіѕ; 
СотЫ3 – 5. т. арпогтіѕ; 12 Торный Алтай - 5. 
т. саийаѓа; 13 Баргузин, СотЬ4, 18 Камчат- 
ка – 5. т. іѕсһикіѕсһоғит; СотЬ5, 19 Приморье, 
20 Сахалин - 5. т. иѕѕитіепѕіѕ. Согласно данным 
Юдина (1989) из представленных здесь подвидов 
наиболее крупным нужно считать 5. т. саийаѓа 
(М ондило-базальной лл. = 13-8 ММ), чуть мельче — 5. т. 
ттий5ятиз и $. т. иззипетя$ (Ми ндило-базальной дл. = 
13.5 мм), далее — 5. т. сви спотит (М, „дило-базаль. 
но дл. = 13:1 мм). Два наиболее мелких подвида - 5. 
т. Бағађепѕіѕ и $. т. арпотіѕ (12.8 и 12.7 мм со- 
ответственно). Мы показали, что подвид 5. т. 
тіпийѕѕітиѕ, несмотря на варьирование его выбо- 
рок относительно друг друга, все-таки представля- 
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ется как один из наиболее крупных по размерам. 
5. т. саиажа, представленная выборкой с малым 
числом особей, тем не менее отвечает данным 
Юдина. Другие выборки по размерам черепа не 
совпадают с его данными. Так, 5. т. сри5сротит 
и 5. т. иѕѕитіепѕіѕ неоднородны относительно друг 
друга и значительно мельче остальных (исключая 
13 Баргузин и 19 Приморье). 

Несовпадение линейных размеров (в частно- 
сти кондило-базальной длины) и С, скорее всего, 
связано с особенностями последней переменной, 
которая представляет собой размер объекта в 
целом, а не отдельные показатели. Эти вопросы 
обсуждаются, например у Зелдичь (7е1іќсћ еї а]. 
2004). С другой стороны, часть выборок в нашем 
анализе содержит малое число особей, что не по- 
зволяет говорить о размерах того или иного под- 
вида, которые они представляют. Таким образом, 
наиболее однородным оказался номинативный 
подвид. Остальные показали значительный раз- 
брос С$, что не позволяет сделать даже предвари- 
тельных выводов о закономерностях географиче- 
ской изменчивости размеров в нашем анализе. 

Изменчивость формы черепа и нижней челю- 
сти исследовали с использованием нескольких 
методов многомерной статистики. Наиболее ин- 
тересным результатом оказалось разделение всего 
набора выборок на две группы – «Западную» и 
«Восточную» – по форме нижней челюсти. Фор- 
ма нижней челюсти, как и в некоторых других ис- 
следованиях (Сагаӣіпі 2003; Сагаіпі апа Топ1ог21 
2003; РоПу 2007), показала лучшие результаты 
(совпадение с представлениями об отношениях 
между анализируемыми таксонами), чем форма 
черепа, хотя не во всех случаях нижняя челюсть 
предпочтительна для анализа географической из- 
менчивости (Саити апа РоПу 2005). 

Подразделение материала на две географиче- 
ские группы по результатам кластерного анализа 
(Рис. би 7) совпадает с данными молекулярных 
исследований (Нореека|. 2010; ОБасЫ еѓ а]. 2012). 
Кроме того, канонический вариационный анализ 
также выявил своеобразие приморской выборки 
(19 Приморье) по форме черепа и нижней челю- 
сти, которая оказалась наиболее дифференциро- 
ванной из числа выборок восточной части ареала 
(Рис. 4 и 5). Это также согласуется с филогеогра- 
фическими исследованиями (Норе еб а1. 2010). 

Примеров такого четкого подразделения вида 
на крупные географические группы немного, и в 
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подобных случаях сходные результаты использу- 
ются, например, для исследований смещения ареа- 
лов видов и форм в позднем плейстоцене-голоце- 
не (Гасилин 2009) или решения таксономических 
вопросов о валидности ископаемых форм (Косин- 
цев, 2008; Панасенко и Холин 2011; Барышников 
и Пузаченко 2012). Исходя из этого, крошечная 
бурозубка, наряду с другими насекомоядными, мо- 
жет служить удобным объектом для исследования 
аспектов динамики ареала в позднечетвертичное 
время, а также для разработки вопросов становле- 
ния комплексов трансберингийских видов бурозу- 
бок. Для возможной реализации подобных задач 
мы провели дискриминатный анализ. «Западная» 
и «Восточная» группы были с удовлетворитель- 
ной точностью дискриминированы по форме ниж- 
ней челюсти (переменные – РгС). Для упрощения 
процедуры диагностики названных групп мы на 
основе изучения варьирования формы предложи- 
ли линейные промеры, которые показали точность 
классификации до 92%. На их базе составлена 
дискриминантная функция, которая дает возмож- 
ность анализировать отдельные экземпляры без 
громоздких алгоритмов и пробоподготовок, требу- 
емых ГМ, а также использовать наши результаты 
для анализа исторической изменчивости. 

Более частные, но вместе с тем наиболее важ- 
ные резульгаты касаются вопросов неоднород- 
ности внутривидовой структуры крошечной бу- 
розубки и количества подвидов на исследованном 
участке ареала. В ходе исследования изменчиво- 
сти и анализа литературных данных было выявле- 
но несколько уровней подразделенности внутри- 
видовой структуры (Огнев 1928; Строганов 1957; 
Юдин 1989). Так, например, карельский подвид 
крошечной бурозубки (5. т. Ратейсиз Э&говапох, 
1949) четко дифференцируется от номинативной 
формы (5. т. тіпиііѕ5ітиѕ) по окраске меха и очень 
слабо — по краниометрии (Строганов 1957, с. 182). 
С другой стороны, существуют две хорошо диф- 
ференцированные по разным морфологическим 
параметрам дальневосточные формы - уссурий- 
ская (5. т. иззипеп15) и бурозубка Черского (5. 
т. сетей). Указанные комбинации внешних и 
краниометрических признаков отражают разные 
уровни внутривидовой дифференциации. Сле- 
дующим уровнем такой дифференциации нужно 
рассматривать длительно изолированные остров- 
ные популяции вида и близкие виды. Близким 
видом (или внутривидовой формой – см. ОҺаасһі 
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её а|. 2012) считается юконская бурозубка (50тех 
уикопісиѕ Оокисћаеу, 1997), обитающая на Аля- 
ске и имеющая уже не только метрические, но 
и качественные морфологические отличия от 
крошечной бурозубки (ПоКисваеу 1997). Дру- 
гой близкий вид — азумийская бурозубка (5отех 
Роѕопоі Ітаітиті, 1954), обитающая на японском 
о. Хонсю, имеет отличительные пропорции че- 
репа, нижней челюсти и зубов (Юокисћһаеу её а]. 
2010). Таким образом, уровень морфологических 
различий отражает степень дивергенции и, веро- 
ятно, историю формирования ареала. Что в этом 
случае считать подвидом? 

С другой стороны, молекулярные исследова- 
ния внутривидового разнообразия крошечной 
бурозубки (Норе её а1. 2010; ОБдас её а1. 2001, 
2012) позволяют определить взаимоотношения 
географических группировок между собой и от- 
носительно близких видов, выявить пути форми- 
рования ареала и выстроить иерархию внутриви- 
довых групи. Так, по данным этих исследователей 
крошечная бурозубка формирует «восточноев- 
разийскую» и «западноевразийскую» крупные 
клады ( ОБЧасЫ её а]. 2012), с границей по р. Ени- 
сей (Норе её а]. 2010). Как уже отмечалось, наши 
результаты совпадают с молекулярными в части 
подразделения ареала на две крупные клады. Если 
сопоставить эти клады с географическим положе- 
нием валидных подвидов крошечной бурозубки, 
то «Западная» группа включает номинативный, 
а «Восточная» — остальные сибирские подвиды. 
Разделение групп по Енисею совпадает с границей 
5. т. тіпиііѕѕітиѕ (Строганов 1957; Юдин 1989), а 
также подтверждается некоторыми геологически- 
ми (Мапеегиа её а|. 2004) и зоогеографическими 
работами (ВоуезКогот 1999; Пузаченко и Маркова 
2008; Никольский 2010). Для крошечной буро- 
зубки предполагается (Нореека1. 2010; ОҺаас её 
а]. 2012) существование двух монофилетических 
групп, сформированных в позднеплейстоценовых 
рефугиумах (предположительно — «карпатском» 
И «кавказском») с барьером на территории За- 
падно-Сибирской низменности, сохранявшимся 
в течение позднего плейстоцена (Мапзега её 
а]. 2004). Отсюда отдельным вопросом встает 
разнообразие подвидов и их отношения внутри 
«Восточной» группы. Наличие, по меньшей мере, 
пяти хорошо внешнеморфологически и эколо- 
гически очерченных подвидов не позволяет нам 
обозначить всю эту группу в качестве единой 


внутривидовой единицы. Это было бы сложно 
сделать и с таксономических позиций. Каких- 
либо осмысленных объединений выборок по ре- 
зультатам кластерного анализа (Рис. 6) мы не вы- 
явили. Следовательно, основой для объяснения 
неоднородности «Восточной» группы мы предпо- 
лагаем меньшее время формирования сибирских 
подвидов и, соответственно, малую степень их 
дивергенции относительно «Западной» группы. 
Это позволяет говорить о вполне закономерном 
несоответствии внешней морфологии и кранио- 
метрии (в нашем случае — формы челюсти) и тем 
более молекулярным данным. Здесь как раз про- 
являются все уровни морфологических различий 
внутривидовых единиц, обсуждаемые выше. 

Таким образом, отвечая на вопрос «Что такое 
подвид?», можно сказать следующее. 

1. С точки зрения филогеографии, результаты 
которой поддерживаются и нашими данными, а 
также целым рядом косвенных (геологические, 30- 
огеографические), все внутривидовое разнообра- 
зие 5. тіпиїіѕ5ітиѕ подразделяется на две группы. 
Их, по-видимому, можно считать двумя подвида- 
ми — «западный подвид» и «восточный подвид». 
Первый соответствует номинативному — 5. т. 
тіпийѕѕітиѕ. Второй включает, по меньшей мере, 
до шести традиционно выделяемых для Сибири. 
Так как каждый «традиционный» подвид имеет 
целый ряд дифференцирующих признаков (внеш- 
няя морфология, биотопическая приуроченность), 
то логично объединить все это разнообразие в виде 
«единого восточного подвида» невозможно. 

2. С другой позиции, которая отражена в ра- 
ботах отечественных исследователей, подвидом 
считается совокупность популяций, имеющих 
достаточно четкие внешние морфологические и 
краниометрические отличия, а также определен- 
ную биотопическую приуроченность (Строганов 
1959; Юдин 1964, 1989). Данная точка зрения в 
определенной мере подходит под представление 
«географической популяции» (Наумов, 1963) 
и не предполагает обязательную генетическую 
обособленность. В контексте этого представле- 
ния о подвиде вполне логично заключить, что 
в пределах восточной части ареала существует 
ряд подвидов с разной степенью дивергенции по 
молекулярным данным, но вполне очерченных и 
морфологически, и ареалогически. 

Исходя из этого, мы предлагаем рассматривать 
в качестве валидных подвидов крошечной буро- 
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зубки следующие7: 5. т. тіпиѓіѕѕітиѕ Гпптегтапи, 
1780; 5. т. Батађепѕіѕ Ѕітовапоу, 1956; 5. т. 
ѕіғовапооі Үпйіп, 1964; 5. т. саийаѓа Упатт, 1964; 5. 
т. іѕспикіѕсһоғит Ѕітовапоу, 1949; 5. т. иѕѕиғепѕіѕ 
Озпеу, 1921; 5. т. іѕсђетѕёіі Орпеу, 1913. Указан- 
ные подвиды согласуются с «экологическим» 
взглядом на природу подвида, а также позволяют 
избежать неопределенности в рассмотрении под- 
видовой структуры внутри ряда других видов, где 
соотношение генетических и морфологических 
уровней еще менее однозначно, чем показано для 
крошечной бурозубки. Ярким примером может 
служить внутривидовая подразделенность обык- 
новенной бурозубки 5. ағапеиз. 

Результаты присутствия в пределах вида двух 
хорошо дифференцированных групп — «Запад- 
ной» и «Восточной» — мы предлагаем рассматри- 
вать как хороший пример наличия согласованно- 
сти между молекулярными и морфологическими 
данными, а также использовать в дальнейшем при 
изучении взаимоотношений с близкими видами — 
5. һоѕопоі и 5. уиротсиз. Морфологическое марки- 
рование географических групп позволит включать 
в анализ палеонтологический материал, который 
не используется при филогеографических иссле- 
дованиях, что уже было реализовано в некоторых 
работах (РоПу 2001, 2003; Оокисћһаеу еѓ а]. 2010). 
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Приложение 1 


Список экземпляров 507ех тіпиѓіѕѕітиѕ, ис- 
пользованных при морфометрическом анализе. 
Порядок представления информации: название 
выборки (полужирным), номер выборки в скобках 
(для Рис. 1), локалитет, географические коорди- 
наты в скобках, номер экземпляра (музейный или 
полевой номер), размер выборки в скобках (че- 
реп/нижняя челюсть). Все материалы хранятся в 
Зоомузее МТУ. 


Аррепёх 1 


Тһе 115 оЁ зреситепз оЁ 5ботех тіпиѓіѕѕітиѕ иѕей 
іп е тогрһотеїгіс апа]уѕіѕ. шюгтаЯоп 1$ іп (ће 
ѓоПожіпе огӣег: ѕатріе пате (Бо!4), ѕресійс ІосаЇіёу 
питђег іп рагепёћеѕеѕ (юг Еіе. 1), ѕресійс Іоса!ібу, 
зеортарЫса| соог4тафез іп рагепћеѕеѕ, ѕресітеп 
питђег (тиѕешт саќајов питфег ог ћеіа питђег), 
ѕіле оЁ ѕатріе іп рагепёћеѕеѕ ($ /тапаіЫе). АП 
таѓегіа1ѕ аге Черозке4 аї Һе ЛооЇоріса! Мизеит оЁ 
Мозсом (піуегѕібу. 


01 Великие Луки: 
(01) Россия, Псковская обл., окр. г. Великие 
Луки (около 56.33М, 30.53Е) – 56598 (п = 1/1). 


02 Карелия: 

(02) Россия, Республика Карелия, Пудожский 
р-н, точное местонахождение неизвестно (около 
61.807, 36.49Е) – 95657-59 (п = 3/3). 

03 Тверь: 

(03) Россия, Тверская обл., точное место- 
нахождение неизвестно (на Рис. 1 см. полигон 


«03») – 77735, 78539-45, 78551 (п = 9/9). 


04 Москва: 

(04) Россия, Московская обл., Шаховский р-н, 
п. Середа (55.893, 35.49Е) – 53694, 59941-44, 
62903, 62904, 72435, 72436 (р = 8/9). 


05 Кострома: 

(05) Россия, Костромская обл., Мантуровский 
р-н, точное местонахождение неизвестно (около 
58.32М, 44.76Е) – 177598 (п = 1/1). 


06 Мордовия: 

(06)Россия, Республика Мордовия, Темни- 
ковский р-н, с. Пушта, Мордовский заповедник 
(54.713, 43.22Е) – 122213, 122216, 122224, 122226, 
122227, 122229 (р = 6/6). 





Л.Л. Войта и др. 


07 Пермь: 

(07) Россия, Пермский кр., точное местона- 
хождение неизвестно — 72325, 72373, 72378 (п = 
3/3); (07) Россия, Пермский кр., Лысьвенский 
р-н, г. Лысьва (58.10%, 57.79Е) – 77734 (п = 1/1); 
(07) Россия, Пермский кр., Лысьвенский р-н, п. 
Олени (58.05М, 57.58Е) – 84848, 84849 (п = 2/2). 


08 Кемерово: 

(08) Россия, Кемеровская обл., Прокопьев- 
ский р-н, г. Прокопьевск (53.873, 86.75Е) – 73718, 
81356, 81359, 81361, 131735 (п = 5/5). 


09 Красноярск: 

(09) Россия, Красноярский кр., п. Мирное 
(58.10М, 92.31Е) – 102698, 102699, 102701, 102702, 
10271013, 105854, 105856, 105858, 106130, 
106135, 145721, 171403 (п = 15/15). 


10_Казахстан: 

(10) Казахстан, Акмолинская обл., Кургуль- 
джинский заповедник, 160 км к СВ отг. Астана 
(50.38 М, 69.11Е) – 89244 (п = 1/1). 

11 Монголия: 

(11а) Монголия, Селенгинский аймак, с. Ша- 
нар, левый берег оз. Орхон (49.12М№, 104.17Е) – 
149548 (п = 1/1); (115) Монголия, Ара-Хангай- 
ский аймак, точное местонахождение неизвестно 
(на рис. 1 см. полигон «11Ь») – 124412, 124414, 
125099, 125100, 125101, 125103, 128087, 130369 
(п = 6/8); (11с) Монголия, Хубсугульский ай- 
мак, точное местонахождение неизвестно (на 
рис. 1 см. полигон «11с») — 138717, 138719 (п = 
2/2). 


12 Горный Алтай: 

(12) Россия, Республика Алтай, Турочакский 
р-н, с. Кебезень (51.91, 87.101Е) – 73655, 74067 
(п = 2/2). 

13 Баргузин: 

(13) Россия, Республика Бурятия, Баргузин- 
ская котловина, точное местонахождение неиз- 
вестно (около 53.733, 109.93Е) – 85349, 85350, 
85615 (п = 2/3). 

14 Зея: 

(14) Россия, Амурская обл., г. Зея (53.721, 
127.28Е) – 91638 (п = 1/1). 


15 Якутия: 

(15) Россия, Республика Саха (Якутия), устья 
р. Чабда, приток р. Мая (59.773, 134.814Е) – 
183438 (р = 1/1). 
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16 Уда: 

(16) Россия, Хабаровский кр., р. Уда, 25 км 
выше по течению от п. Чумикан (54.06%, 
135.01Е) – 177605, 177606 (п = 2/2). 


17 Пивань: 
(17) Россия, Хабаровский кр., п. Пивань 
(50.48М, 137.08Е) – 131742 (п = 1/1). 


18 Камчатка: 

(18а) Россия, Камчатский кр., Мильковский 
р-н, с. Мильково (54.683, 158.62Е) – 93453, 
93455, 93457-60, 93464, 93465, 93467—69, 93471, 
93473-76 (п = 13/16); (186) Россия, Камчатский 
кр., Усть-Камчатский р-н, оз. Ажабачье (56.08М№, 
161.482) – 91266, 91267, 91798 (п = 3/3); (18с) 
Россия, Камчатский кр., верховье р. Пенжины, р-н 
р. Б. Мургаль (63.83М, 167.51Е) — 177607-—09 (п = 
3/3); (18с) Россия, Камчатский кр., р. Пенжина, 
р-нр. Оклан (62.52М, 166.55Е) — 177610 (п = 1/1). 

19_Приморье: 

(19) Россия, Приморский кр., Кавалеровский 
р-н, п. Хрустальный (44.33М, 135.08Е) – 118136, 
118139, 118141, 118142, 118144, 118145, 118149, 
118151, 118152, 118156, 118157, 118160, 118161, 
118164, 118165, 118174, 168778 (п = 17/15). 


20 Сахалин: 

(20) Россия, о. Сахалин, г. Новоалександровск 
(47.07№, 142.75Е) – 77782, 77784, 77788, 77789, 
77792, 77794, 77797, 77799, 77800, 87764 (п = 9/10). 


Приложение 2 


Список экземпляров 507ех тіпиѓіѕѕітиѕ, ис- 
пользованных для анализа возрастной измен- 
чивости. Порядок представления информации: 
название выборки (полужирным), номер выборки 
как в Приложении 1, возрастная стадия, номер эк- 
земпляра (музейный или полевой номер), размер 
выборки в скобках. Сокращение для возрастных 
стадий: ІМ = «іттаѓёиге» (молодые животные), 
МА = <«таѓиге» (взрослые животные). 


Аррепёх 2 


Тһе 115  оЁ ѕресітепѕ оЁ 5о7ех тіпиііѕѕітиѕ изе 
іп аре уагіаБісу апа]уѕіѕ. Іһѓогтабіор іѕ іп (ће #0]- 
Іоуіпе ог4ег: ѕатріе пате (БоІа), ѕресійс ІосаЇісу 


питђег Бу Аррепӣіх 1, аве заре, ѕресітеп питђег 
(тпиѕешт саѓќаіов питбег ог Не питђег), ѕіхе оѓ 
ѕатріе іп рагепіћеѕеѕ. Асгопутаз юг аве збавез: ІМ = 
“потабиге” (потабите апіта[ѕ); А МА = “тафаге” 
(табиге апіта!ѕ). 

03 Тверь: 

(03) ІМ - 77735, 78540-45, 78551 (п = 9/9); 
МА- 78546, 78550, 78552 (п = 3/3). 

07 Пермь: 

(07) Россия, Пермский кр., точное местона- 
хождение неизвестно: ІМ - 72325, 72373, 72378 
(п = 3/3); МА - 72371, 72372, 72377 (п = 3/3). 

(07) Россия, Пермский кр., Лысьвенский р-н, г. 
Лысьва: ІМ - 77734 (р = 1/1). 

(07) Россия, Пермский кр., Лысьвенский р-н, 
п. Олени: ІМ - 84848, 84849 (п = 2/2). 


Приложение 3 


Список экземпляров 507ех тіпиѓіѕѕітиѕ, ис- 
пользованных для анализа полового диморфизма. 
Порядок представления информации: название 
выборки (полужирным), номер выборки как в 
Приложении 1, пол, номер экземпляра (музейный 
или полевой номер), размер выборки в скобках. 
Сокращения: М = «тае» (самец); Е = «етае» 
(самка), только молодые животные (ІМ). 


Аррепёх 3 


Те |156 оЁ ѕресітепѕ оЁ 5о7ех ттийззйтиз иѕей 
іп зехиа[ ЧипогрЫ1зт апа[уз15. П\огтайолп 1$ ір (ће 
ЮПо\миие огӣег: ѕатріе пате (Ъо]4), ѕресійс Іосаііёу 
питђег Бу Аррерӣіх 1, ѕех, зреситеп питђег (ти- 
ѕешп саќаіор питђег ог Ве! питђег), ѕіхе оЁзатре 
іп рагепіћеѕеѕ. Асгопутѕ Юг ѕех: М = “та]е”; Е = 
“етае”. Питафите апіта]ѕ опІу (ТМ). 

09 Красноярск: 

(09) М - 102701, 102702, 102710—12, 105856, 
105858, 106130, 145721 (п = 9/9); Е – 102698, 
102699, 102713, 106135 (п = 4/4). 

19_Приморье: 

(19) М - 118141, 118144, 118145, 118151, 
118152, 118156, 118160, 118165 (п = 8/8); Е — 
118136, 118139, 118142, 118157, 118161, 118164, 
118174, 168778 (п = 8/7). 


Представлена 12 мая 2013; принята 30 августа 2013. 


